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RESUMEN

El debate sobre una competencia entre braquiopodosy bivalvos, como una explicacion
del reemplazo desde el principio del Mesozoico de los primeros por los segundos, puede
realizarse en base a dos aproximaciones: analisis de la distribucion temporal de los
géneros en los dos grupos; evaluacién de las posibles competencias (espacio, alimen-
tacién, fecundidad, depredacién diferencial...) y papel de sus potencialidades evolutivas.
La aproximacién no favorece la hipétesis de verdaderas competencias, ocupando cada
grupo nichos diferentes, correspondiendo sobre todo a los braquiopodos modos de vida
epibionte, mientras que los bivalvos ocupan habitats endobiontes. Latrayectoria diferen-
te seguida por braquiopodos y bivalvos, a partir de la crisis de finales del Pérmico, puede
explicarse como consecuencia de las potencialidades y los procesos evolutivos diferen-
tes en los dos grupos, sometidos al impacto de las crisis climaticas del Fanerozoico. Asi,
no hay relaciones directas entre braquiépodos y bivalvos porque cada grupo se
desarrollé en una indiferencia reciproca.

ABSTRACT

A direct competition as explanation of the replacement of the brachiopods by the
bivalves from the Mesozoic, can be analysed by two approaches : comparative distribu-
tion of the genera of each group; evaluation of possible competitions (in space, feeding,
development, predation...) and of their evolutionary patterns. As brachiopods and
bivalves have different niches, the former being epifaunal suspensionfeeders and the
latter mainly infaunal detritivores, there is no direct competition. After the drastic crisis
atthe end ofthe Permian, each group has followed a different trend that can be interpreted
as the consequence of their respective evolutionary processes, enhanced by the various
Phanerozoic climatic events. Thus, there is no direct relationships between brachiopods
and bivalves in relation to their mutual inditference.
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INTRODUCCION

Observando el registro f6sil se comprueba que
los braquiépodos y los bivalvos han jugado suce-
sivamente un papel primordial en la composicion
de las comunidades benténicas. Los braquidpo-
dos, los cuales estan constituidos por dos subcla-
ses, inarticulados y articulados, y cuyo origen cs
monofilético (ROWELL, 1982), iniciaron una ripi-
da diversificacion a partir del Cambrico, estando
muy extendidos en los mares paleozoicos (hace
unos 300 m.a.) en los que predominaron hasta la
crisis que tuvo lugar al final del Pérmico. Su
distribucién desde cntonces y hasta nuestros dias
es relativamente escasa. Los inarticulados cono-
cieron su apogeo e¢n cl Ordovicico con un fuerte
declive en ¢l transito Silirico-Devénico. A partir
del Tridsico y hasta la actualidad s6lo han perdu-
rado, si bien con una escasa diversidad, algunos
lingalidos y acrotrétidos. Los articulados, cuyo
apogco se sitda en ¢l Devonico, poseen una histo-
ria evolutiva con periodos sucesivos de reduccion
y expansion, siendo la reduccién mas drastica la
que tuvo lugar en el trdnsito Pérmico/Trissico, la
cual afect6 a todos los 6rdencs (Fig. 1).

Los bivalvos, conocidos ya desde el Cambrico,
se encucntran representados por cinco subclases
(Palactaxodonta, Isofilibranchia, Ptriomorphia,
Anomalodesmata y Heteroconchia) a partir del
Ordovicico medio superior, periodo en ¢l que
comenzaron una diversificacion rapida (Fig. 1).
Las cuatro primeras subclascs llegaron, durante cl
Sildrico y el Devonico, a alcanzar un grado de
diversidad scmcjante al que ahora poseen y ocupa-
ron todos los modos de vida endobiontes y epi-
biontes que corresponden a los ocupados cn la
actualidad por los bivalvos no sifonados (STAN-
LEY, 1968, 1970, 1977, BAMBACH, 1977). Los
bivalvos, menos diversificados que los braquidpo-
dos, se vieron menos afectados por las extinciones
que tuvicron lugar al final del Pérmico. A partir del
Tridsico experimentan una fuertc expansion, cons-
tituyendo en la actualidad el elemento dominante
en numerosas biocenosis bentdnicas. Al final del
Tridsico, las cuatro primeras subclases mostraron
una riqueza genérica casi idéntica a la actual. La
expansion que presentaron los rudistas durante el
Cretacico no es mds que un “pico pasajero” en la
curva de diversidad (Fig. 1b). Por el contrario, la
subclase Heteroconchia, desarollé en el mismo
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periodo una amplia diversificacion iniciada cn el
Palcozoico superior, y que prosigue actualmente.
Estos bivalvos excavadores y con un sifén podrian
ser los responsables de 1a competencia victoriosa
de los bivalvos sobre los braquidpodos.

La hipdtesis de una compctencia entre braquid-
podos y bivalvos, como una explicacion dcl reem-
plazo desde el principio del Mcsozoico de los pri-
meros por los segundos, contintia debatiéndose y
ha sido recxaminada por GOULD y CALLOWAY
(1980). Este trabajo fue considerado como una
gran aportacién paleontolégica (MEYER, 1981) y
sus conclusiones aceptadas a menudo sin discu-
sion (BOTTIER, 1985).

El dcbate sobre este tema puede realizarse en
base a dos aproximaciones escnciales: por una
parte, analizando la distribucién temporal de los
géneros en los dos grupos, y por otra, evaluando
las posibles competencias (espacio, alimentacion,
fecundidad, depredacion diferencial...) y papel de
sus potencialidades evolutivas.

RESULTADOS

Aproximacion cuantitativa a la diversidad en
braquiopodos y bivalvos

La aproximacion cuantitativa a la diversidad ge-
nérica requiere algunos comentarios ya que todo
intento de andlisis en este campo se¢ encuentra
limitado por ¢l caracter global de la informacién
utilizada.

La recopilacion del nimero de géneros, citados
encl Treatise on Invertebrate Paleontology (Bra-
chiopoda, 1965; Mollusca Bivalvia, 1969 y 1971)
pesc a ser la mds facil de consultar, no dcja de scr
scsgada y yadesfasada y ladistribucidn estratigra-
ficade los géneros estd a menudo insuficicntemen-
tc documentada. Sin embargo ésta es la fuentc de
datos utilizada por GOULD y CALLOWAY (1980).
Los trabajos mds recientes han modificado estos
datos tanto para los braquiépodos como para los
bivalvos, cuya cxtrema diversidad actual es, al
menos en parte, reflejo de la atencidn particular
quc les han dedicado los malac6logos durante los
iiltimos decenios. El cardcter incompleto del regis-
tro f6sil, cn particular en las crisis, ha llevado a
suponcr que, por ¢jemplo, s6lo han sido reconoci-
dos 50% de los géneros de bivalvos cxistentes en
el Triasico inferior (FLESSA y JABLONSKI, 1983;
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NAKAZAWA y RUNNEGAR, 1973). Las velocidades
relativas de diversificacion (Fig. 1).quedan refle-
jadas mas claramente si las curvas se elaboran a
partir de las duraciones absolutas tal y como hicie-
ron WILLIAMS y HURST (1977) y DONOVAN y
GALE (1990) en vez de hacerlo en base s6lo a los
sistemas como propusieron GOULD y CALLOWAY
(1980). El hecho que el ambiente y la composicién
de los conjuntos benténicos varie segin las latitu-
des plantea una dificultad afiadida.

La aproximacion cuantitativa tiene como carac-
ter principal basarse en conjuntos de datos parcia-
les y sesgados, pese a ello mantiene su interés a
condicién de no utilizar tratamientos matematicos
sofisticados. Conscientes de esta debilidad en €l
analisis se han establecido las curvas de frecuencia
de los géneros de braquidpodos y bivalvos (Fig.
1a). Aunque utilizando las mismas fuentes que
GouLD y CALLOWAY (1980), nuestros graficos
presentan alguna diferencia. En ellos hemos sepa-
rado para los bivalvos las formas endobiontes de
las epibiontes. Gracias a ello se puede detectar un
méximo en el Creticico, correspondiente al acmé
de los rudistas, y también la importancia progresi-
va de los veneroideos dentro de las formas endo-
biontes.

En el andlisis de 1a Figura 1 aparece unarelacion
positivade ladiversidad genéricaentre braquidpo-
dos y bivalvos en el Paleozoico (excepto Carboni-
fero), en el Tridsico y a partir del Eoceno. Los dos
grupos se ven afectados por las grandes crisis,
principalmente la del final del Pérmico y la del
transito Creticico-Terciario. La primera marca sin
duda alguna el final de la hegemonia de los bra-
quidpodos en las comunidades benténicas, mien-
tras que no representa mas que un accidente, como
la segunda, en la diversificacion de los bivalvos.

Modos de vida de braquiépodos y bivalvos

Las capacidades comparadas de los sistemas
filtradores muestran que las velocidades de las
corrientes inducidas por las branquias de los bival-
vos pueden ser de tres a seis veces superiores a las
de las corrientes provocadas por los loféforos de
los braquiépodos (LABARBERA, 1981), sin embar-
g0 las tasas de metabolismo son mds bajas en los
braquidpodos. El modo de alimentacién de los
braquiépodos no constituye un caricter de inferio-

ridad (THAYER, 1986; HAMMEN, 1983; HAMMEN
y LUM, 1966), ya que estos organismos son capa-
ces de vivir en ambientes pobres en nutrientes y
oxigeno. Ademds, numerosos ejemplos en la ac-
tualidad muestran una coexistencia entre lofofo-
rados y bivalvos epibiontes. El éxito de los bival-
vos resulta sobre todo de 12 extrema diversifica-
cién de las especies endobiontes que no explotan
el mismo nivel alimentario que los braquiépodos
suspensivoros epibiontes (Fig. 1b). Es destacable
que los braquiépodos actuales sean capaces, gra-
cias ala variabilidad de su sistema peduncular (RI-
CHARDSON, 1981), de vivir en ambientes y sobre
substratos muy variados. No encontramos en la
actualidad ejemplos que prueben la existencia de
una competencia por la ocupacién de territorios,
de hecho los bivalvos epibiontes sirven a veces de
soporte a los braquiépodos. El tnico ejemplo de
una posible competencia parece ser la relacién
entre lingilidos y bivalvos, ambos endobiontes,
debido a la bioturbacién producida por estos tlti-
mos, pero esta accion queda limitada ya que unos
y otros ocupan nichos diferentes (EMIG, 1988).
Los efectos de depredacion en bivalvos y braqui6-
podos parecen mas importantes en los bivalvos
que en los braquiépodos.

En substratos blandos, que son los mis comu-
nes, los braquiépodos articulados son epibiontes
y suspensivoros mientras que los bivalvos son, en
su mayoria, endobiontes y detritivoros; es decir,
los nichos ocupados por unos y otros son diferen-
tes desde el Paleozoico inferior. No se puede
argiiir por tanto que los bivalvos hayan conquista-
do los nichos abandonados por los braquiépodos.
La gran diversidad paleozoica de los-braquiépo-
dos condujo a una gran especializacién morfol6gi-
ca y ecolégica de las especies, responsable quizis
de las extinciones que tuvieron lugar durante la
crisis de finales del Pérmico y de su débil tasa de
especiacidn. Por el contrario los bivalvos, en par-
ticular los Heteroconchia, menos sensibles en todo
que los braquiépodos a los cambios de ambiente y
todavia poco evolucionados, explotaron r4pida-
mente sus potencialidades.

Los braquiépodos con conchas biconvexas y
globosas (Rhynchonellida y Terebratulida) se
mantuvieron y de nuevo se diversificaron primero
en el Jurdsico, y luego a partir del Terciario,
mientras que las formas con concha plano o conca-
vo convexas (Strophomenida) o con conchas ala-
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das (Spiriferida) desaparecieron a finales del Pa-
leozoico.

La ausencia de larvas planctdnicas en los bra-
quiépodos ha sido considerada como una desven-
taja frentc a los bivalvos (VALENTINE y JABLONS-
K1, 1983) si bicn csta idca estd siendo cuestionada
en la actualidad (BHAUD, 1989).

Convendria terminar con la leyenda de que los
braquidpodos actuales se refugian en las profundi-
dades o en hdbitats cripticos dentro de la zona
litoral. Bicn al contrario, de las 340 especics ac-
tualmente reconocidas (EMIG, 1988) ¢l 91% se
reparte entre los 0 y 800 m (34% entre 0 y 50 m;
40% entre 50 y 400 m), estando sélo el 8% de las
especies situadas siempre a mds de 1000 m de
profundidad. Los braquidépodos por tanto, parecen
desarrollarse en las zonas litoral y batial en las
cuales se dan las condiciones hidrodinimicas in-
dispensables para la supervivencia dc estos sus-
pensivoros.

CONCLUSIONES

En la evolucién de las faunas benténicas mari-
nas, el aparente recmplazamicnto de los braquid-
podos, dominantes durante ¢l Paleozoico, por los
bivalvos prcdominantes después del Mesozoico,
llevé a suponcr la existencia de fenémenos de
competencia entre estos dos grandes conjuntos de
organismos filtradores. Sin embargo, las investi-
gaciones cfcctuadas en los ambientes actuales no
demuestran verdaderas competencias, ni territo-
riales, ni nutritivas, ocupando cada grupo nichos
diferentes, correspondiendo sobre todo a los bra-
quidépodos modos de vida epibionte, micentras que
los bivalvos ocupan hébitats endobiontes.

La aproximacidn cuantitativa al problema tam-
poco favorece la hipétesis de competencia. Se
demuestra esencialmente que los braquidpodos
tras la crisis de finales del Pérmico no han vuelto
atencrotra fase importante de diversificacion. Los
bivalvos, a pesar de esta crisis, han recobrado su
irresistible ascenso, en particular por ¢l gran éxito
de las formas endobiontes. Esto corrobora parcial-
mente las conclusiones sugeridas por GOULD y
CALLOWAY (1980).

Dc hecho, lasrelaciones braquiépodos-bivalvos
s¢ encuentran fntimamente relacionadas con las
modalidades y mecanismos evolutivos, la signifi-
cacion eimportanciade la seleccién natural, extin-

66

ciones y especiaciones. Asi, la trayectoria diferen-
tc seguida por braquiépodos y bivalvos, a partir de
la crisis de finalcs del Pérmico, puede explicarse
como consecuencia de las potencialidades y los
procesos evolutivos difercntes en los dos grupos,
sometidos al impacto de las crisis climéticas del
Fancrozoico, durante el cual se produjeron en
cicrtos periodos, variaciones similares en los dos
grupos (al menos a nivel genérico). Los braqui6-
podos agotaron gran parte de sus potencialidades
durante el Paleozoico desarrollando formas muy
especializadas, las cuales no pudicron superar
facilmente el acontecimiento del Pérmico; por el
contrario, en los bivalvos aparecen nuevas radia-
ciones después de csta crisis. No hay relaciones
directas entre braquiépodos y bivalvos porque
cada grupo se desarrollé en una indiferencia reci-
proca.
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Fig. 1. Variaciones del niimero de los géneros de braquiépodos (BRA) y de bivalvos (BIV) durante el Fanerozoico
a partir de los datos del Treatise partes Hy N.
a. Curvas del nlimero total de géneros en las principales divisiones geolégicas;
b. Curvas acumuladas en valores absolutos. Biv.epi. = bivalvos epibiontes; Biv.endo= bivalvos endobiontes;
Inart. = braquiépodos inarticulados.
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